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Первые классификации чувствительных нервных окончаний были 
основаны на данных световой микроскопии. Краузе (Кгаизе, 1881), 
изучив так называемые чувствительные тельца «Епакоеп» млекопи- 
тающих, разделил их на «2у1іпаігіѕсһе» и «Ккисе1ісе». К первым он отнес 
тельца Кей-Ретциуса и Гербста птиц, тельца Пачини и генитальные 
тельца млекопитающих, ко вторым — генитальные тельца приматов и 
суставные тельца других млекопитающих. Он считал, что тельцам Гран- 
дри гомологичны «осязательные колбы» птиц, тельца Лейдига амфибий 
и пресмыкающихся и осязательные тельца приматов (тельца Мейснера). 
В основу классификаций чувствительных нервных окончаний Краузе, 
а позже и Меркель положили сравнительно-анатомический аспект. 

Новое в классификацию чувствительных нервных окончаний внес 
Фрей (Егеу, 1896). Тельца Мейснера, тактильные диски Меркеля и ре- 
цепторы волосяных сумок он считал осязательными; рецепторам типа 
телец Краузе он приписал функцию рецепторов холода; тельцам Руф- 
фини — функцию восприятия тепла; тельца Пачини и Гольджи-Манцони, 
по его мнению, воспринимают напряжения, а свободные окончания вос- 
принимают болевые ощущения. Теория Фрея, которая выглядела ло- 
гичной и соответствовала тогда представлениям физиологов, сразу же 
была включена в учебники и во многих остается до сих пор (Сапопе, 
1976). Недостаток этой концепции, по мнению РаПепБасй (1927), состоит 
в том, что ее автор свои физиологические исследования не подкрепил 
собственными морфологическими данными, а соединил их с данными 
морфологов, имеющимися в литературе. 

Из-за определенных трудностей классификации рецепторов на осно- 
ве морфологических и физиологических критериев ряд авторов (особенно 
авторов учебников — см. Сапопе, 1976) ограничивались классификацией 
нервных окончаний, исходя из названий их по авторам, впервые описав- 
шим эти рецепторы. Однако известно, что некоторые идентичные обра- 
зования были описаны разными авторами и получили разные названия 
(тельца Догеля и тельца Краузе). Была внесена путаница еще и потому, 
что описания определенных нервных окончаний не были всегда однознач- 
ными (тельце Гольджи-Маццони и Ретциуса и т. д.). Иногда одни и те 
же рецепторы в зависимости от их топографии были обозначены по-раз- 
ному (генитальное тельце, шарообразное тельце Краузе и т. п.). 

Только в середине нашего столетия делаются попытки более фун- 
даментального подхода к классификации чувствительных нервных окон- 
чаний, хотя односторонний подход все же имел место. Так, Г. Ф. Иванов 
(1949) делил рецепторы лишь по топографии их (тендорецепто- 
ры, фасциорецепторы, периосторецепторы, эпикардиорецепторы и т. д.). 
В. И. Лаврентьев (1947) классифицировал рецепторы на «свободные» — 
без специальных клеток и «несвободные» — при наличии специальных 
клеток. Некоторые исследователи считали, что классификация, напри- 
мер, инкапсулированных нервных окончаний кожи млекопитающих вооб- 
ще невозможна из-за большого количества переходных форм (Мейе, 
1954). \МаШег (1954) считает, что типизация рецепторов за редкими 
исключениями — дело субъективное, что затрудняет создание общей 
классификации. Этот скептицизм обусловлен, вероятно, тем, что многие 
авторы пытались при классификации учесть абсолютно все выявленные 
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ими образования. Наш опыт (Ма1іпоуѕКу, 1967 и др.) показывает, одна- 
ко, что определенную часть из выявляемых рецепторов следует исклю- 
чить как не подлежащих пока оценке. 

Г. И. Забусов и А. П. Маслов (1961) в своей классификации исхо- 
дили из степени и характера развития периферийной глии рецепторов. 
На этом основании они выделили группу свободных окончаний, которые 
сопровождаются небольшим количеством глии, группу рецепторов с не- 
сколько большим количеством глии (ядер так называемых специальных 
клеток в области терминального разветвления аксона) и, наконец, груп- 
пу инкапсулированных рецепторов или телец, содержащих самое боль- 
шое количество глии, образующей внутренний столбик окончания, кото- 
рый состоит или из изолированных клеток, окружающих концевое 
разветвление аксона (тельце Мейснера) или представляют собой 
симпластическое образование, в котором разветвляется аксон (тельце 
Пачини). 

Определенный вклад в решение этой проблемы внесли физиологи. 
Регистрируя импульсную активность рецепторов, они обнаружили, что 
некоторые из них генерируют потенциалы в течение всего времени сти- 
муляции. Такие рецепторы были названы медленно адаптирующимися 
(тонические рецепторы). Это были в основном просто устроенные нерв- 
ные окончания. Другие рецепторы были, наоборот, активны только 
в начале и в конце действия стимула. Они получили название быстро 
адаптирующихся (фазические рецепторы). Так реагируют, например, 
чувствительные тельца. Такую типизацию чувствительных нервных окон- 
чаний на основе адаптации их к стимулу провели 1200 и СоЙзсВа1 4 
(1974). Кроме крайних типов ими были выявлены и переходные типы. 

Эти данные учел морфолог Ро[абёек (1966) в своей классификации, 
которая является модификацией классификации Г. И. Забусова и 
А. П. Маслова (1961). Он различал три вида рецепторов: свободные 
нервные окончания с небольшим количеством глии; окончания, для кото- 
рых характерно скопление глиальных клеток между ветвями одного ак- 
сона; рецепторы с пластинчатым внутренним столбиком. 

По данным световой микроскопии, Н. Н. Ильенко (1978) представил 
свою (не совсем общую) классификацию. В группу свободных окончаний 
он включает простые волокна, кустики и клубочки. Во вторую — клубоч- 
ковидные и кустиковидные рецепторы со скоплением глиальных элемен- 
тов, но без капсулы. В третью — кустики, клубочки и более сложные 
образования с богатой глиальной составной частью, которая весьма 
часто образует внутренний столбик. Эти окончания всегда имеют соеди- 
нительно-тканную капсулу. В эту группу автор включает тельца Руффи- 
ни, Краузе, Гольджи-Маццони и Пачини. Сюда же он относит сухожиль- 
ные и мышечные веретена. 

Большое разнообразие форм чувствительных нервных окончаний, 
наблюдаемое под световым микроскопом, далеко не всегда сопровож- 
дается таким же разнообразием их функций. Это связано, в частности, 
с тем, что нередко форма рецептора бывает изменена влиянием среды, 
например, ходом рядом расположенного сосуда, особенно это касается 
инкапсулированных нервных окончаний (МаПпоузКу, Хетапек, 1969). 
Поэтому классификацию рецепторов нельзя, очевидно, сводить только 
к поиску структурных различий какого угодно вида — необходимо ори- 
ентироваться на различия, которые и с функциональной, и с морфологи- 
ческой точек зрения составляют новое качество. 

Значительные коррективы в существующие классификации были 
внесены с приходом эры применения электронного микроскопа и с появ- 
лением новых электрофизиологических данных. Так, благодаря им была 
доказана быстрая адаптация телец Грандри, Мейснера и чувствитель- 
ных систем волос. Было обнаружено (Рагіисх её а!., 1977), что так на- 
зываемые комплексы Меркеля в коже саламандры представляют собой 
также рецепторы с быстрой адаптацией. Это не только подтверждает 
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данные [950 и ӢоЇѕсһа1йі (1974) о переходном статусе тех же комплек- 
сов Меркеля у млекопитающих, но одновременно позволяет объяснить 
причины различных ответов одной и той же структуры у разных видов 
Животных. 

Первую классификацию рецепторов, основанную уже на результа- 
тах исследований с помощью электронного микроскопа, предложил Ап- 
дгез (1974). Он выделил следующие группы механорецепторов: 1) рецеп- 
торы, связанные с эпидермальными клетками; 2) комплексы Меркеля; 
3) рецепторы, тесно контактирующие с соединительно-тканными фибрил- 
лами (тельце Руффини); 4) рецепторы, выступающие как единое целое 
с клетками Шванна (тельца Мейснера, тельца Краузе); 5) рецепторы, 
контактирующие с клетками Шванна пластинчатой формы (простые 
пластинчатые тельца, тельца Гольджи-Маццони и Пачини). 

На[аёа (1975) различает три типа нервных окончаний кожи: 1) эпи- 
дермальные окончания, для которых характерно отсутствие клеток 
Шванна; 2) булавовидные окончания без периневральных капсул, тер- 
минали которых окружены пластинками клеток Шванна; 3) простые 
пластинчатые тельца, тельца Гольджи-Маццони и тельца Пачини. Это 
была прежде всего структурно-топографическая классификация, в кото- 
рой не учтена скорость реакции окончания на различные виды стимулов. 
Кроме того, известно, что и нервные волокна в эпидермисе могут сопро- 
вождаться клетками Шванна, которые не всегда должны оканчиваться 
под базальной мембраной эпидермиса (М\һіїеаг, 1974; Раё, МаПпох- 
ѕкӱ, 1981). 

Последнюю классификацию, основанную к тому же на электронно- 
микроскопических картинах, представил СһоисһКоу (1978). Его класси- 
фикация касается также только кожных рецепторов. Автор различает 
рецепторы эпидермальные и дермальные. К сожалению, и эту классифи- 
кацию нельзя признать общей с морфологической точки зрения, а данные 
физиологов автор игнорирует. 

Что же касается рецепторов кожи, то [ево (1977) справедливо от- 
мечает, что не существует рецепторов в коже с абсолютной специфич- 
ностью, но они могут, однако, различаться по степени селективной чув- 
ствительности. Так, порог механической стимуляции по сравнению с 
порогом температурной чувствительности намного ниже. Терморецепто- 
ры никогда не сходны с рецепторами, имеющими капсулу. У приматов 
большинство кожных рецепторов холода имеют тонкие миелинизирован- 
ные аксоны (1 или 2 мкм), в то время как волокна тепловых рецепторов 
вообще немиелинизированы. Все более сложно организованные оконча- 
ния являются механорецепторами. 

Данные Рагаисғе и др. (1977), выявивших быструю адаптацию 
комплексов Меркеля у саламандры, а также данные 1520 и Сбоіїѕсћһа!аї 
(1974), установивших, что эти комплексы у млекопитающих представля- 
ют собой переходную форму к рецепторам с быстрой адаптацией, про- 
ливают новый свет на классификацию чувствительных нервных оконча- 
ний и представляют ценный вклад в понимание зависимости адаптации 
рецепторов от особенностей их морфологии. По существующему ранее 
представлению способность к быстрой адаптации свойственна только 
капсуле и внутреннему столбику, имеющему пластинчатую структуру, 
инкапсулированных нервных окончаний (Ильинский и др., 1968; Нипќ, 
1974). Но в своей работе (МаПпоузКу, 1977) мы отмечаем эквивалент- 
ность внутреннего столбика Мейснеровских, генитальных и простых 
пластинчатых телец. Цитированные ранее авторы позже признали, что 
и комплексы Меркеля могут проявлять быструю адаптацию. Этим можно 
объяснить и находки М№Мійдісотђа (1974), касающиеся быстрой адапта- 
ции рецепторов эпителия трахеи. 

В своей классификации рецепторов представителей всех основных 
классов позвоночных мы использовали не только собственные данные, 
но и результаты исследований других авторов. При этом мы стремились 
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сочетать как морфологическую (структурную), так и физиологическую 
(характер импульсного ответа на механические стимулы) концепции. 
Мы, конечно, не рассматриваем эту классификацию как окончательную: 
дальнейшие успехи морфологии и физиологии внесут изменения и в нашу 
классификацию. 


Классификация чувствительных нервных окончаний в зависимости от отношения ак- 
сонов к вспомогательным структурам и скорости адаптации: 


І—ПІ классы; | — самостоятельно оканчивающиеся аксоны; 2 — простые арборизации; 3 — кусти- 
кообразпые окончания Руффини; 4 — сухожильное веретено Гольджи; 5 — кустикообразные чувстви- 
тельные аппараты обычных (сторожевых) волос; 6 — нервно-мускульные веретена; 7 — интраэпи- 
дермальные или интраэпителиальные нервные терминали; 8 — комплексы Меркеля; 9 — нервные ап- 
параты волос-вибриссов; 10 — бульбообразные аппараты обычных (сторожевых) волос; // — тельца 
Граидри; 12 — тельца Меркеля; 13 — тельца Краузе; /4 — тельца Мейснера; 15 — простые пластин- 
чатые тельца; /6 — тельца Гольджи-Маццони; /7 — тельца Гербста; /8 — тельца Пачини. 


При анализе ультраструктуры чувствительных нервных окончаний 
мы установили следующее. В простых окончаниях, в кустикообразных 
окончаниях типа Руффини, в сухожильных веретенах Гольджи и нервно- 
мышечных веретенах нервные терминали контактируют с элементами 
соединительной или мускульной тканей, т. е. тканей мезодермального 
происхождения. В отличие от этого все корпускулярные терминали, 
комплексы Меркеля в эпидермисе или эквивалентные структурные еди- 
ницы эпителия относятся к эктодермальным или энтодермальным клет- 
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кам. Из сказанного следует, что чувствительные единицы волос не обра- 
зуют самостоятельной группы, но по структурному характеру термина- 
лей относятся к одному из двух приведенных выше классов. 

В предложенной нами классификации критериями для отнесения 
рецепторов к тому или другому классу служат, как отмечалось, их струк- 
турные и функциональные свойства, а также их эволюционная продви- 
женность (постепенное повышение качества). Мы вводим понятие мор- 
фологической и функциональной эквивалентной структуры — системы, 
основу которой образуют нервные терминали и клетки Шванна или дру- 
гие модифицированные клетки экто- или энтодермального происхожде- 
ния. При этом не важно, каким способом эти вспомогательные клетки 
присоединяются к нервной терминали. Все чувствительные нервные 
окончания мы разделяем на три класса (рисунок). 

Г класс — нервные терминали контактируют с элементами мезо- 
дермального происхождения. Эти рецепторы по отношению к клеткам 
или фибриллам могут быть (а) неорганизованными (1, 2) или (в) ор- 
ганизованными (3—6). Функциональное сходство всех этих рецепто- 
ров — медленная адаптация. 

П класс (переходный) — нервные терминали контактируют с клет- 
ками экто- или энтодермального происхождения. Это быстро или мед- 
ленно адаптирующиеся рецепторы (7, 8). Сюда же мы относим нервные 
аппараты волос-вибриссов (9), которые реагируют как с быстрой, так 
и с медленной адаптацией. 

Ш класс — нервные терминали тесно контактируют с клетками 
Шванна (эктодермальное происхождение). Эти клетки организованы 
в чувствительных тельцах параллельно. Они могут представлять (Ша) 
эквивалент пластинчатого внутреннего столбика (10—14) или же обра- 
зуют (ШВ) пластинчатый внутренний столбик вокруг центрального ак- 
сона (15—18). Функциональное сходство всех этих рецепторов — быст- 
рая адаптация. Тельца Гербста (17) и Пачини (18) узко специализиро- 
ваны к восприятию вибраций. 


ЅОММАВҮ 
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ОСОБЕННОСТИ ТОПОГРАФИЧЕСКОЙ АНАТОМИИ ЖЕЛУДКА 
ОБЫКНОВЕННОГО ДЕЛЬФИНА И МОРСКОЙ СВИНЬИ 


В сообщении сделана попытка рассмотреть некоторые вопросы топографической 
анатомии желудка двух видов черноморских дельфинов. В работе использован матернал 
от 4 экз. обыкновенного дельфина (Рерйтиз деірћіѕ) и 10 экз. морской свиньи (Рйо- 
соепа рћосоепа). В связи с отсутствием общепринятой терминологии для обозначенля 
различных отделов желудка китообразных нами использованы термины из работ Хар- 
рисона и др. (Наггіѕоп, Јоһпѕоп, Уоцпв, 1970) и В. Я. Луханина (1982). 


Обыкновенный дельфин (рис. 1). Анатомия и топография 
желудка обыкновенного дельфина в основном сходна с таковой у афа- 
лины (Луханин, 1982). Пищевод, проникая сквозь диафрагму, впадает 
в преддверие, которое относительно меньше, чем у афалины. Средняя 
наибольшая длина — 9—10 см. Средняя наибольшая ширина — 4—6 см. 
Преддверие расположено почти точно под позвоночником, иногда сме- 
щаясь влево, сообщается соответствующими отверстиями с пищеводом, 
передним и основным отделами желудка. Передний отдел расположен 
на уровне 10—14-го реберных сегментов. Средние размеры: длина 12— 
14, ширина — 7—8 см. По форме представляет собой треугольник с за- 
кругленными краями, вытянутый в кранио-каудальном направлении. 
При сильно сокращенной собственной мускулатуре передний отдел при- 
нимает форму рожка, выпуклостью направленного латерально. На пе- 
редней вентральной поверхности переднего отдела находится нерасправ- 
ляющееся вдавление со средними размерами 4Ж4 см, которое соответ- 
ствует по форме выпуклости краниальной части дорсальной поверхности 
основного отдела желудка. 

Образование, аналогичное переднему отделу желудка дельфиновых, 
описано в ряде работ у представителей зубатых и усатых китов (Бети- 
шева, Сергиенко, 1964; Бетишева, 1965; Сергиенко, 1965; Клейнинберг 


